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摘要: 昆虫气味结合蛋白(ＯＢＰｓ)参与昆虫识别环境中气味信息的第一步反应ꎬ在调控昆虫生命活动中

起着重要的作用ꎮ 普通气味结合蛋白(ＧＯＢＰｓ)主要参与昆虫对寄主植物挥发物或信息素的识别ꎮ 本文

总结了 ＧＯＢＰｓ 基因的分子特征和生理功能ꎬ以及 ＧＯＢＰｓ 基因在不同组织、性别和发育阶段的表达特性ꎻ
针对 ＧＯＢＰｓ 与性信息素结合蛋白(ＰＢＰｓ)在染色体上串联形成的 ＧＯＢＰｓ / ＰＢＰｓ 亚家族基因簇ꎬ阐述了

ＧＯＢＰｓ 基因的进化起源、扩增与丢失现象ꎻ梳理了昆虫 ＧＯＢＰｓ 基因在虫情监测和害虫防治等方面的应用

前景ꎬ提出 ＧＯＢＰｓ 基因是未来害虫生物防治的重要靶点ꎮ
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　 　 昆虫是地球上数量最多、种类最丰富的动物类

群ꎮ 多数昆虫在寻找栖境、觅食、交配以及产卵等

过程中ꎬ依靠嗅觉系统识别外部环境中的各种化学

信息物质ꎬ包括寄主植物产生的挥发性气味物质

(ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｒｇａｎｉｃ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓꎬ ＶＯＣｓ)和昆虫产生的

信息素(ｐｈｅｒｏｍｏｎｅ)等ꎬ进而引起相应的行为反应

(Ｍａｒｔｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１)ꎮ 昆虫对气味分子的识别主要

由位于触角上的嗅觉感器完成ꎬ气味分子通过嗅觉

感器上的小孔进入感器淋巴腔内ꎬ并与水溶性的气

味结合蛋白(ｏｄｏｒａｎｔ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ＯＢＰｓ) 结合ꎬ
形成气味结合蛋白－气味分子复合体ꎬ随后被运送

至嗅觉神经元树突膜上的气味受体(ｏｌｆａｃｔｏｒｙ ｒｅｃｅｐ￣
ｔｏｒꎬ ＯＲｓ)或离子型受体( ｉｏｎｏｔｒｏｐｉｃ ｒｅｃｅｐｔｏｒꎬ ＩＲｓ)
并使之激活ꎬ引起膜电位发生变化并刺激神经ꎬ经
轴突传到中枢神经系统ꎬ大脑整合后发出指令ꎬ从
而引发相应的嗅觉行为反应(Ｂｅｎｔｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９ꎻ
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Ｖｏｇｔ ＆ Ｒｉｄｄｉｆｏｒｄꎬ１９８１)ꎮ 其中ꎬＯＢＰｓ 是一类主要

存在于触角感器内的小分子量的球状蛋白ꎬ具有数

量多、水溶性和偏酸性等特点 (Ｖｏｇｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００２)ꎬ
在昆虫嗅觉活动中发挥重要作用(Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８ꎻ
Ｚｗｉｅｂｅｌ ＆ Ｔａｋｋｅｎꎬ２００４)ꎮ 气味分子通过触角感器

表面的孔和孔道进入到触角感器淋巴液ꎬ然而脂溶

性的气味分子不能直接穿过亲水性的淋巴液ꎬ此时

ＯＢＰｓ 承担起运载气味化合物的角色ꎬ该过程是昆

虫识别环境气味物质的第一步生理反应 (Ｖｏｇｔ ＆
Ｒｉｄｄｉｆｏｒｄꎬ１９８１)ꎬ在昆虫与外界进行信息交流活动

中具 有 重 要 意 义 ( 纪 萍 等ꎬ ２０１３ꎻ Ｖｏｓｓｈａｌｌ ＆
Ｓｔｅｎｓｍｙｒꎬ２００５)ꎮ

Ｖｏｇｔ ＆ Ｒｉｄｄｉｆｏｒｄ (１９８１)利用同位素标记的方

法ꎬ在多音天蚕 Ａｎｔｈｅｒａｅａ ｐｏｌｙｐｈｅｍｕｓ (Ｃｒａｍｅｒ)雄蛾

的触角中鉴定出信息素结合蛋白(ｐｈｅｒｏｍｏｎｅ ｂｉｎｄ￣
ｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ＰＢＰｓ)ꎬ这是首个被鉴定的 ＯＢＰ 家族成

员ꎮ Ｂｒｅｅｒ ｅｔ ａｌ.(１９９０)研究发现了另一类结合植物

源气味的 ＯＢＰｓꎬ并命名为普通气味结合蛋白(ｇｅｎ￣
ｅｒａｌ ｏｄｏｒａｎｔ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ＧＯＢＰｓ) ꎬ其中根据氨

基酸序列的差异ꎬＧＯＢＰｓ 又分为 ＧＯＢＰｓ Ⅰ和 ＧＯＢ￣
Ｐｓ Ⅱ(刘柳ꎬ２０１９ꎻ 任珍珍等ꎬ２０１０)ꎮ 随着研究的

深入ꎬ科学家们又发现一类触角特异蛋白(ａｎｔｅｎｎａｌ
ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ＡＳＰｓ)ꎬ这类蛋白最初在西方蜜蜂

Ａｐｉｓ ｍｅｌｌｉｆｅｒａ Ｌ.中发现ꎬ包括触角特异蛋白 ＡＳＰ１ 和

ＡＳＰ２( Ｄａｎｔｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９８)ꎮ 研究发现ꎬ并非所有

ＯＢＰｓ 都是嗅觉所必需的ꎬ如在果蝇 Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｍｅｌ￣
ａｎｏｇａｓｔｅｒ 中ꎬ即使在敲除某些感器上的 ＯＢＰｓ 的情

况下ꎬ这些感器仍可以对气味作出反应(Ｘｉａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎬ但对于鳞翅目昆虫尤其是蛾类昆虫来说ꎬ
ＧＯＢＰｓ 在其嗅觉中不可或缺(Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８ꎻ
Ｋｈｕｈｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７ꎻ Ｔｉａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎬ说明 ＧＯＢＰｓ
在鳞翅目蛾类昆虫嗅觉行为中起到至关重要的作

用ꎮ 起初ꎬ人们认为 ＧＯＢＰｓ 只与植物挥发物等普

通气味分子结合ꎬ然而随着昆虫基因组和转录组测

序技术的发展ꎬ越来越多的 ＧＯＢＰｓ 被鉴定出来ꎬ
ＧＯＢＰｓ 的功能也被深入研究ꎬ人们发现ꎬＧＯＢＰｓ 不

仅可与植物挥发物结合ꎬ也能够与性信息素分子发

生结合ꎬ甚至结合能力高于 ＰＢＰｓ(Ａｃｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９ꎻ
Ｇｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ Ｐｅｌｏｓｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ )ꎮ 本文从

ＧＯＢＰｓ 的分子特征、表达特性、生理功能、进化ꎬ以
及在害虫防治中的应用等方面进行了综述ꎬ以期为

ＧＯＢＰｓ 的功能研究以及 ＧＯＢＰｓ 作为靶标在害虫监

测及防治方面提供一些参考建议ꎮ

１　 ＧＯＢＰｓ 的分子和结构特征
昆虫 ＧＯＢＰｓ 的分子质量为 １６.０~１７.２ ｋＤꎬ氨基

酸序列在 １４０~１５０ 位氨基酸ꎬ大部分 ＧＯＢＰｓ 具有 Ｎ￣
信号肽 (２０ 个氨基酸左右)ꎬ等电点为 ４.９~５.１(缪森

等ꎬ２００３)ꎻ一般都具有 ６ 个保守的半胱氨酸 (Ｃｙｓ)ꎬ
并通过特定的组合方式形成 ３ 对二硫键ꎬ形成稳定

的蛋白结构ꎬ且二硫键形成的 α 螺旋疏水结合腔可

以调控普通气味分子的结合与释放ꎬ这种 ６￣Ｃｙｓ 模式

已经成为昆虫 ＯＢＰｓ 的“典型特征” (Ｐｅｌｏｓｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎮ 研究发现ꎬ鳞翅目昆虫 ＧＯＢＰｓ 二级结构大都

包含 ７ 个 α 螺旋、２ 个 ３１０￣螺旋和 ２ 个 β 转角ꎬ二级

结构较为相似 (图 １) (张升祥等ꎬ２０１０ａ)ꎻ与 ＰＢＰ 相

比ꎬ鳞翅目昆虫不同种同一类型 ＧＯＢＰ 间有较高的

氨基酸相似性ꎬ而 ＧＯＢＰ１ 与 ＧＯＢＰ２ 之间则有较低

的氨基酸相似性 (５０％左右)ꎬ但 ＧＯＢＰｓ 和 ＰＢＰｓ 之

间序列一致性更低 (<５０％) (刘乃勇ꎬ２０１５)ꎮ
明确蛋白质及其复合物的三维结构是从蛋白

质分子水平上进行功能研究的前提ꎮ Ｘ￣射线晶体

学、核磁共振和冷冻电镜三维重构技术是当前研究

蛋白质三维结构的主要技术ꎬ昆虫 ＯＢＰｓ 的三维结

构常用 Ｘ￣射线晶体学、核磁共振这 ２ 种方法进行解

析ꎬＳａｎｄｌｅｒ ｅｔ ａｌ.(２０００)首次采用 Ｘ￣射线晶体学获

得了家蚕 Ｂｏｍｂｙｘ ｍｏｒｉ Ｌ.与蚕蛾醇 ｂｏｍｂｙｋｏｌ 的 Ｂｍ￣
ｏｒＰＢＰ１￣ｂｏｍｂｙｋｏｌ (ｐＨ ８.２) 复合晶体结构 (图 ２)ꎬ
随后 ＢｍｏｒＧＯＢＰ２ 的晶体结构也被解析出来(Ｚｈｏｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎬ其三级结构由 Ｎ￣端、α￣螺旋、Ｌｏｏｐ 环

和 Ｃ 端形成一个疏水性的结合腔 (图 １)ꎬ这些结构

特征与 ＢｍｏｒＰＢＰ 晶体结构类似ꎮ 目前ꎬ鳞翅目、膜
翅目、双翅目、直翅目、半翅目、脉翅目、蜚蠊目等多

种昆虫 ＯＢＰｓ 的单体或复合结构已相继被解析出来

(杜亚丽等ꎬ２０２０)ꎮ
ＯＢＰｓ 的功能与其拓扑结构密切相关ꎬ且受 ｐＨ

值的调控ꎬ如 ＢｍｏｒＰＢＰ 在 ｐＨ 值较低时ꎬＣ 链末端会

额外构成 １ 个 α￣螺旋ꎬ同时占据结合腔的内部ꎬ挤出

气味分子ꎻ当 ｐＨ 值为中性时ꎬＣ 链末端又会变得疏

松ꎬ此时气味分子可进入结合腔 (Ｈｏｒｓｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００１ꎻ
Ｌｅａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)ꎮ 与 ＢｍｏｒＰＢＰ 不同ꎬ在 ｐＨ 值为中

性时ꎬＢｍｏｒＧＯＢＰ２ 的 Ｃ 端形成一个规则的 α￣螺旋ꎬ
这个螺旋位于结合腔的表面ꎬ不占据结合腔ꎮ 通过

与配体结合测定ꎬ以及 Ｘ￣射线晶体衍射分析表明ꎬ
ＢｍｏｒＧＯＢＰ２ 能与性信息素组分蚕蛾醇有较强结合力
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(图 １)ꎬＢｍｏｒＧＯＢＰ２ 中的精氨酸残基 (Ａｒｇ１１０) 和蚕

蛾醇 形 成 氢 键ꎬ 而 ＢｍｏｒＰＢＰ 则 是 丝 氨 酸 残 基

(Ｓｅｒ５６) 参与氢键的形成 (Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ 这表

明 ＧＯＢＰｓ 与 ＰＢＰｓ 具有相似的三维结构特征ꎬ但在

与配体结合过程中ꎬ两者在结构变化方面存在差异ꎮ

图 １　 家蚕 ＢｍｏｒＧＯＢＰ２￣ｂｏｍｂｙｋｏｌ 晶体

结构示意图 (修改自 Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)
Ｆｉｇ.１　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｃｒｙｓｔａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ

ＢｍｏｒＧＯＢＰ２￣ｂｏｍｂｙｋｏｌ (ｒｅｖｉｓｅｄ ｆｒｏｍ Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)

图 ２　 家蚕 ＢｍｏｒＰＢＰ￣ｂｏｍｂｙｋｏｌ 晶体

结构示意图 (修改自 Ｓａｎｄｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０００)
Ｆｉｇ.２　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｃｒｙｓｔａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ

ＢｍｏｒＰＢＰ￣ｂｏｍｂｙｋｏｌ (ｒｅｖｉｓｅｄ ｆｒｏｍ Ｓａｎｄｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００)

２　 ＧＯＢＰｓ 的表达特性
２.１　 ＧＯＢＰｓ 在不同组织中的表达

昆虫的 ＯＢＰｓ 主要存在于触角感器中ꎬ而位于不

同类型感器中的 ＯＢＰｓ 与其功能分化有关ꎮ 感受信

息素的 ＰＢＰｓ 主要位于毛形感器上ꎻ而感受普通气味

分子的 ＧＯＢＰｓ 主要位于锥形感器上( Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０)ꎬ其中ꎬＧＯＢＰ１ 多存在于毛

形和锥形感器ꎬ而 ＧＯＢＰ２ 主要存在于锥形感器内

(Ｓｔｅｉｎｂｒｅｃｈｔꎬ１９９６ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００１)ꎬ但在雌蛾的

毛形感器内ꎬ２ 种 ＧＯＢＰｓ 均存在(Ｌａｕｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９４)ꎮ
此外ꎬ也有研究表明昆虫的 ＧＯＢＰｓ 表达于头部的其

他附属器官ꎬ如下唇须和下颚须ꎬ以及足、外生殖器、
腹部等组织ꎮ 然而ꎬ昆虫的 ＧＯＢＰｓ 在上述不同组织

中的表达存在差异ꎬ如沙棘木蠹蛾 Ｅｏｇｙｓｔｉａ ｈｉｐｐｏｐｈａ￣
ｅｃｏｌｕｓ ( Ｈｕａꎬ Ｃｈｏｕꎬ Ｆａｎｇ ｅｔ Ｃｈｅｎ ) 雄 成 虫 的

ＥｈｉｐＧＯＢＰ１ 与 ＥｈｉｐＧＯＢＰ２ 在触角中表达最高ꎬ下唇

须次之ꎬ足与外生殖器表达量相当(刘柳ꎬ２０１９ꎻ Ｈｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎻ苹 果 蠹 蛾 Ｃｙｄｉａ ｐｏｍｏｎｅｌｌａ ( Ｌ.) 的

ＣｐｏｍＧＯＢＰ２ 和 ＣｐｏｍＧＯＢＰ３ 除在触角中表达外ꎬ在
口器、雌性成虫的腹部末端也有明显表达(Ｇａｒｃｚｙｎｓｋｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)ꎻ斜纹夜蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｌｉｔｕｒａ (Ｆａｂｒｉｃｉｕｓ)
的 ＳｌｉｔＧＯＢＰ２ 在雌、雄虫触角中的表达水平均最高ꎬ
在身体其他部位如足、翅膀、口器中也有分布 (郭晓

洁等ꎬ２０１８)ꎮ 由于 ＯＢＰｓ 表达量高低与其功能密切

相关ꎬ因此ꎬ这些在不同组织中差异表达的 ＧＯＢＰｓ 预
示着具有不同的生理功能ꎬ如沙棘木蠹蛾的

ＥｈｉｐＧＯＢＰ１ 在外生殖器中表达ꎬ表明它们可能参与

性信息素的释放(刘柳ꎬ２０１９ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０)ꎻ斜纹

夜蛾的 ＳｌｉｔＧＯＢＰ２ 雄虫各部位的表达量除触角和中

足外ꎬ均低于雌虫相应部位的表达量ꎬ暗示雌虫 Ｓｌｉｔ￣
ＧＯＢＰ２ 蛋白可能还具有感受其他特殊信息素的功能

(郭晓洁等ꎬ２０１８)ꎻ小地老虎 Ａｇｒｏｔｉｓ ｉｐｓｉｌｏｎ (Ｈｕｆｎａ￣
ｇｅｌ)的 ＡｉｐｓＧＯＢＰ１ 和 ＡｉｐｓＧＯＢＰ２ 在触角中高表达ꎬ
实验证实这 ２ 个基因能同时结合其信息素和寄主植

物挥发物成分(Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ
２.２　 ＧＯＢＰｓ 的性别差异表达

ＧＯＢＰｓ 一般在雌性昆虫触角中的表达量较高

(Ｌａｕｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９４ꎻ Ｓｔｅｉｎｂｒｅｃｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９５)ꎮ 然而ꎬ
不同科的鳞翅目昆虫 ＧＯＢＰｓ 在两性触角中的表达

模式存在差异(刘乃勇ꎬ２０１５)ꎮ 夜蛾科昆虫的 ２ 个

ＧＯＢＰｓ 主要偏雌性高表达ꎬ如小地老虎的 Ａｉｐｓ￣
ＧＯＢＰ１ 和 ＡｉｐｓＧＯＢＰ２ 在雌性触角中的表达量比雄

性中更高(黄广振ꎬ２０１９)ꎻ棉铃虫 Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇ￣
ｅｒａ (Ｈüｂｎｅｒ)的 ２ 个 ＨａｒｍＧＯＢＰｓ 也均表现为雌性

触角高表达(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１)ꎮ 然而ꎬ非夜蛾科

昆虫的 ＧＯＢＰｓ 在两性间的表达偏好性比较多样ꎬ
而且在不同种间的 ＧＯＢＰｓ 的表达也具有不同的性

偏好特性ꎮ 如梨小食心虫 Ｇｒａｐｈｏｌｉｔｈａ ｍｏｌｅｓｔａ (Ｂｕｓ￣
ｃｋ)的 ＧｍｏｌＧＯＢＰ１ 在雄性触角中表达高于雌性ꎬ而
ＧｍｏｌＧＯＢＰ２ 在雌性触角中表达高于雄性 (Ｚｈａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１２)ꎻ桃小食心虫 Ｃａｒｐｏｓｉｎａ ｓａｓａｋｉｉ Ｍａｔｓｕｍｕｒａ
的 ＣｓａｓＧＯＢＰ１ 在雄虫触角中的表达量显著高于雌

虫ꎬ但 ＣｓａｓＧＯＢＰ２ 在雌性触角中的表达量更高

(Ｔｉａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ )ꎻ 荔 枝 蒂 蛀 虫 Ｃｏｎｏｐｏｍｏｒｐｈａ
ｓｉｎｅｎｓｉｓ Ｂｒａｄｌｅｙ 的 ＣｓｉｎＧＯＢＰ１ 在雌雄触角表达量相
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似ꎬ而 ＣｓｉｎＧＯＢＰ２ 具有雄性偏向表达ꎬ雄性触角的

转录水平是雌性的 ２ 倍以上(Ｙａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ
２.３　 ＧＯＢＰｓ 在不同发育阶段的表达

ＧＯＢＰｓ 的表达与昆虫的虫态、成虫日龄等不同

发育状态有关ꎮ 如斜纹夜蛾 ＳｌｉｔＧＯＢＰ２ 在 １ ~ ４ 龄

幼虫和蛹后期均有表达ꎬ且在 １ 龄幼虫和蛹后期表

达量相对较高ꎬ而在卵期、５ 龄和 ６ 龄幼虫期等取食

量相对较少的时期基本不表达(郭晓洁等ꎬ２０１８)ꎬ
这可能暗示着 ＳｌｉｔＧＯＢＰ２ 蛋白可能参与其寻找产卵

场所、取食和寄主定位等生命活动ꎮ 雌性大螟 Ｓｅｓａ￣
ｍｉａ ｉｎｆｅｒｅｎｓ (Ｗａｌｋｅｒ)随着成虫日龄的增加ꎬ２ 个普

通气味结合蛋白 ＳｉｎｆＧＯＢＰ１ 和 ＳｉｎｆＧＯＢＰ２ 的表达

量上调 (金俊彦等ꎬ ２０１４)ꎻ家蚕成虫期时 Ｂｍｏｒ￣
ＧＯＢＰ１ 和 ＢｍｏｒＧＯＢＰ２ 在触角的表达量大于在蛹

期时触角中的表达量(张升祥等ꎬ２０１０ａ)ꎻ小地老虎

的 ＡｉｐｓＧＯＢＰ１ 和 ＡｉｐｓＧＯＢＰ２ 都是在成虫羽化前的

第 ３ 天开始表达ꎬ且分别在羽化后第 ３ 天和第 ４ 天

表达达到最高水平(黄广振ꎬ２０１９)ꎮ 因此ꎬ昆虫处

于不同的发育时期ꎬ其对取食、寄主定位和产卵等

方面的需求不同ꎬＧＯＢＰｓ 的表达也不尽相同ꎮ
此外ꎬ昆虫在不同的生理状态下 ＧＯＢＰｓ 的表

达量也不尽相同ꎮ 如交配后的小地老虎 Ａｉｐｓ￣
ＧＯＢＰ１ 和 ＡｉｐｓＧＯＢＰ２ 在雌性触角中的表达量上

调ꎬ但在雄性触角中的表达量却下调ꎮ 光照对昆虫

ＧＯＢＰ 表达量也会产生一定影响ꎬ如梨小食心虫在

光周期中一直能被检测到表达 ＧｍｏｌＧＯＢＰ１ 和

ＧｍｏｌＧＯＢＰ２ꎬ在整个光周期中ꎬＧｍｏｌＧＯＢＰ１ 的表达

量在雄性中一直高于雌性ꎻ在光照前期ꎬ Ｇｍｏｌ￣
ＧＯＢＰ２ 的表达量雄性高于雌性ꎬ但在暗期和光期末

期ꎬ其表达量发生了明显变化ꎬ表现为雌性高于雄

性(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ 综上ꎬ昆虫 ＧＯＢＰｓ 的表达

会受到昆虫生命活动以及外界环境的影响而改变ꎬ
这种随着昆虫发育阶段和生理状态的变化而改变ꎬ
使得昆虫能够更好地适应环境以及自身生理状态

的改变ꎮ

３　 ＧＯＢＰｓ 的生理功能
昆虫的 ＧＯＢＰｓ 在与植物化学信号物质的结合

中起着主要作用ꎬ通过对多种鳞翅目昆虫 ＧＯＢＰｓ
的功能研究ꎬ发现其主要识别寄主植物挥发物ꎮ 如

豆荚螟 Ｍａｒｕｃａ ｖｉｔｒａｔａ ( Ｆａｂｒｉｃｉｕｓ) ＭｖｉｔＧＯＢＰ１ 和

ＭｖｉｔＧＯＢＰ２ 与丁酸丁酯、柠檬烯等 １７ 种植物挥发

性气味分子都具有亲和力(Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎻ草地

螟 Ｌｏｘｏｓｔｅｇｅ ｓｔｉｃｔｉｃａｌｉｓ (Ｌ.)的 ＬｓｔｉＧＯＢＰ２ 能够与 α￣
紫罗兰酮、β￣紫罗兰酮、１￣己醇和 １￣庚醇等强烈结

合(Ｙｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎻ甜菜夜蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｅｘｉｇｕａ
(Ｈüｂｎｅｒ)的 ＳｅｘｉＧＯＢＰ１ 和 ＳｅｘｉＧＯＢＰ２ 都能与 β￣紫
罗兰酮和亚油酸有很好的结合ꎬ且 ＳｅｘｉＧＯＢＰ２ 与植

物挥发物金合欢醇、橙花叔醇、油酸等的结合能力

较强(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎻ斜纹夜蛾的 ＳｌｉｔＧＯＢＰ２ 与橙

花叔醇、金合欢烯、油酸和 ２￣十五烷酮等气味挥发

物结合能力较强(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ
在 ＯＢＰｓ 研究初期ꎬ人们认为昆虫 ＧＯＢＰｓ 和

ＰＢＰｓ 分别结合寄主植物挥发物和性信息素ꎬ随着

研究进一步深入ꎬ人们发现它们的功能界限并没有

那么明显ꎬＰＢＰｓ 也可以与普通的植物气味挥发物

结合ꎬＧＯＢＰｓ 不仅能与寄主植物挥发物特异性结

合ꎬ而且能够与昆虫的性信息素高度结合ꎮ 如在家

蚕中ꎬＢｍｏｒＧＯＢＰ２ 不仅能结合寄主植物挥发物ꎬ还
能与 ＢｍｏｒＰＢＰ１ 发挥同样的功能ꎬ与性信息素蚕蛾

醇有较强的结合能力 (图 １) (Ｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０)ꎻ二
化螟 Ｃｈｉｌｏ ｓｕｐｐｒｅｓｓａｌｉｓ (Ｗａｌｋｅｒ)的 ＣｓｕｐＧＯＢＰ１ 对 ２
种寄主植物挥发物 (金合欢醇和油酸) 有高结合能

力ꎬＣｓｕｐＧＯＢＰ２ 对 ５ 种挥发物 (( ＋)￣雪松醇、金合

欢醇、香叶烯、β￣紫罗兰酮和亚油酸)有较强结合

力ꎬ而 ＣｓｕｐＧＯＢＰ１ 和 ＣｓｕｐＧＯＢＰ２ 都能与 ３ 种主要

性信息素顺￣１１￣十六碳烯醛(Ｚ１１￣１６:Ａｌｄ)、顺￣９￣十
六碳烯醛(Ｚ９￣１６:Ａｌｄ) 和顺￣１３￣十八碳烯醛(Ｚ１３￣
１８:Ａｌｄ) 高度结合(Ｋｈｕｈｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎻ甜菜夜蛾

的 ＳｅｘｉＧＯＢＰ２ 与 ５ 种性信息素的结合能力比

ＳｅｘｉＰＢＰ１ 与性信息素的结合更强 ( Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎻ脐橙螟 Ａｍｙｅｌｏｉｓ ｔｒａｎｓｉｔｅｌｌａ (Ｗａｌｋｅｒ) 的 Ａｔ￣
ｒａＧＯＢＰ２ 与性信息素的主要成分顺ꎬ顺￣１１ꎬ１３￣十六

碳二烯醛(Ｚ１１Ｚ１３￣１６Ａｌｄ) 有较强的结合能力ꎬ其
亲和力可与信息素结合蛋白 ＡｔｒａＰＢＰ１ 相媲美(Ｌｉｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０)ꎮ 可见ꎬＧＯＢＰｓ 在不同的昆虫中可能执

行不同的功能ꎬ但总体上 ＧＯＢＰｓ 不仅在昆虫识别

寄主挥发物的过程中发挥着重要的作用ꎬ在性信息

素的识别中也发挥着重要的作用ꎬ此外ꎬ昆虫 ＧＯＢ￣
Ｐｓ 是否具有其他功能还有待进一步挖掘ꎮ

４　 ＧＯＢＰｓ 的进化起源、扩增与丢失
４.１　 ＧＯＢＰｓ 的进化起源

ＧＯＢＰｓ 与 ＰＢＰｓ 位于染色体相邻位置ꎬ通过一

定的顺序排列形成了鳞翅目昆虫的一个特异的

ＧＯＢＰｓ / ＰＢＰｓ 亚家族基因簇ꎬ研究发现ꎬ家蚕的
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ＧＯＢＰｓ / ＰＢＰｓ 亚家族基因簇中的基因相似度很高ꎬ
推测可能是来自同一祖先基因复制的结果(张升祥

等ꎬ２０１０ｂꎻ Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ 研究者对鳞翅目昆

虫 ＧＯＢＰｓ / ＰＢＰｓ 亚家族基因簇中的基因在染色体

上的位置关系进行研究时发现ꎬＧＯＢＰ１ 距离其他

ＰＢＰｓ / ＧＯＢＰｓ 较远ꎬ而 ＧＯＢＰ２ 与 ＰＢＰｓ 彼此临近ꎬ
位于同一条染色体上(图 ３)ꎬ说明这些基因可能起

源于一个共同的祖先或由它们中的一个基因复制

而来ꎬ但目前的研究仍未明确具体的起源方式ꎮ 在

烟草天蛾 Ｍａｎｄｕｃａ ｓｅｘｔａ (Ｌ.)(Ｖｏｇｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)、家
蚕( Ｇｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)、 小菜蛾 Ｐｌｕｔｅｌｌａ ｘｙｌｏｓｔｅｌｌａ
(Ｌ.)(Ｙｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３) 等鳞翅目昆虫中都存在这

种现象ꎬ这也说明一些鳞翅目昆虫的 ＧＯＢＰ２ 与

ＰＢＰ 能够发生协同作用ꎬ在信息素识别中发挥重要

功能ꎮ

图 ３　 鳞翅目昆虫典型的 ＧＯＢＰｓ / ＰＢＰｓ 亚家族

基因簇在染色体上的排列位置示意图

(修改自 Ｙａｓｕｋｏｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)
Ｆｉｇ.３　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｔｙｐｉｃａｌ ａｒｒａｎｇｅｍｅｎｔ

ｏｆ ｔｈｅ ＧＯＢＰｓ / ＰＢＰｓ ｓｕｂｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅ ｃｌｕｓｔｅｒｓ
ｏｎ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ (ｒｅｖｉｓｅｄ ｆｒｏｍ Ｙａｓｕｋｏｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)

４.２　 ＧＯＢＰｓ / ＰＢＰｓ 基因簇基因的扩增与丢失

研究发现ꎬＧＯＢＰｓ / ＰＢＰｓ 基因簇极有可能已经

在鳞翅目昆虫的共同祖先双孔亚目中发生了分化ꎬ
尽管昆虫 ＧＯＢＰｓ 经常出现谱系特异性的得失以及

这些基因与邻近基因的倒位和易位现象ꎬ但基因的

数量和顺序是基本保守的ꎮ 小菜蛾 ＰｘｙｌＧＯＢＰ１ 和

冬尺蠖蛾 Ｏｐｅｒｏｐｈｔｅｒａ ｂｒｕｍａｔａ (Ｌ.) ＯｂｒｕＧＯＢＰ１ 基

因发生了拷贝并发生了易位现象 ( Ｙａｓｕｋｏｃｈｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１８)ꎬ苹果蠹蛾 ＣｐｏｍＧＯＢＰ 基因发生了拷贝现

象ꎬ发现了 ３ 个 ＣｐｏｍＧＯＢＰ 基因(Ｇａｒｃｚｙｎｓｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎮ 然而在目前已有研究中 ＧＯＢＰ 基因的拷

贝、易位现象只在这几个物种中被观察到ꎬ不具有

普遍性ꎬ说明 ＧＯＢＰｓ 基因还是相对保守的ꎮ
相对于 ＧＯＢＰｓꎬ鳞翅目昆虫的 ＰＢＰｓ 基因更易

发生丢失现象ꎬ这可能与 ＧＯＢＰｓ 基因的功能多元化

有关ꎬ逐渐取代了 ＰＢＰ 基因的功能ꎮ 研究表明ꎬ
ＰＢＰ￣Ｂ 基因在蛾类和蝶类昆虫中均易发生广泛的

缺失现象ꎬ如草地贪夜蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｆｒｕｇｉｐｅｒｄａ ( ＪＥ

Ｓｍｉｔｈ)、粉纹夜蛾 Ｔｒｉｃｈｏｐｌｕｓｉａ ｎｉ (Ｈüｂｎｅｒ)、诗神袖

蝶 Ｈｅｌｉｃｏｎｉｕｓ ｍｅｌｐｏｍｅｎｅ (Ｌ.)、暗脉菜粉蝶 Ｐｉｅｒｉｓ ｎａ￣
ｐｉ (Ｌ.)都发生了 ＰＢＰ￣Ｂ 基因的缺失现象(Ｙａｓｕｋｏ￣
ｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎬ意味着 ＰＢＰ￣Ｂ 基因的缺失并不一

定会降低昆虫的适应度ꎮ 而相对于蛾类来说ꎬ蝶类

的 ＰＢＰ￣Ａ 基因更易发生丢失现象ꎬ如帝王蝶 Ｄａｎ￣
ａｕｓ ｐｌｅｘｉｐｐｕｓ (Ｌ.)、诗神袖蝶、暗脉菜粉蝶等蝶类均

发生了 ＰＢＰ￣Ａ 基因的丢失现象ꎬ仅在弄蝶科的 Ｌｅ￣
ｒｅｍａ ａｃｃｉｕｓ ( Ｓｍｉｔｈ) 和凤蝶科的柑橘凤蝶 Ｐａｐｉｌｉｏ
ｘｕｔｈｕｓ Ｌ.中发现 ＰＢＰ￣Ａ 基因的存在ꎬ而在柑橘凤蝶

中 ＰＢＰ￣Ａ 基因位于远离 ＧＯＢＰｓ / ＰＢＰｓ 基因簇的位

置ꎬ这增加了其不再作为信息素结合蛋白发挥作用

的可能性(Ｙａｓｕｋｏｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ 推测主要原因

是在长期的进化过程中ꎬ蝶类主要在白天进行活

动ꎬ而蛾类主要在夜晚进行活动ꎬ导致蝶类的视觉

不断进化ꎬ在两性交配过程中原来嗅觉发挥的主导

作用在进化中偏向了视觉ꎬ而 ＰＢＰ￣Ａ 主要作用为

识别性信息素ꎬ以供雄虫快速寻找雌虫进行交配ꎬ
在蝶类视觉的进化过程中ꎬ逐渐发生了丢失现象ꎮ
因此ꎬ推测不同物种中 ＧＯＢＰｓ / ＰＢＰｓ 基因簇中基因

的拷贝、丢失、易位等现象 (图 ４) 极可能与物种间

的 ＧＯＢＰｓ / ＰＢＰｓ 功能分化有关ꎮ

５　 ＧＯＢＰｓ在害虫监测和防治方面的应用前景
　 　 由于 ＯＢＰｓ 具有多元化、稳定、易通过重组方式

获得ꎬ以及配体选择等特性ꎬ昆虫 ＯＢＰｓ 在研制生物

传感器或电子鼻等领域越来越受到关注(Ｂａｒｂｏｓａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１８ꎻ Ｃａｖｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９ꎻ Ｐｅｌｏｓｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ 如

Ｄｉｍｉｔｒａｔｏｓ ｅｔ ａｌ. (２０１９) 利用冈比亚按蚊 Ａｎｏｐｈｅｌｅｓ
ｇａｍｂｉａｅ Ｇｉｌｅｓ 的 ＡｇａｍＯＢＰ１ 与大肠杆菌 Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ
ｃｏｌｉ 代谢物吲哚特异结合的特性ꎬ开发了一种体外

高敏度检测水中大肠杆菌的生物传感器ꎮ Ｌｕ ｅｔ ａｌ.
(２０１５)基于橘小实蝇 Ｂａｃｔｒｏｃｅｒａ ｄｏｒｓａｌｉｓ (Ｈｅｎｄｅｌ)
的气味结合蛋白 ＢｄｏｒＯＢＰ２ 和交叉电极开发出了可

高灵敏度检测乙酸异戊酯、叶茄酮和苯甲醛的传感

器ꎮ Ｌａｒｉｓｉｋａ ｅｔ ａｌ. (２０１５)基于意大利蜜蜂 Ａｐｉｓ ｍｅｌ￣
ｌｉｆｅｒａ ｌｉｇｕｓｔｉｃａ Ｓｐｉｎｏｌａ 的气味结合蛋白 ＡｍｅｌＯＢＰ１４
设计了一种嗅觉生物传感器ꎬ用于实时监测对蜜蜂

有吸引力的各种气味物质ꎮ 基于棉铃虫的气味结

合蛋白 ＨａｒｍＯＢＰ７ 来源的短肽链 ＨａｒｍＯＢＰＰ４ 开发

的生物传感器能够准确识别辛醛、乙醛ꎬ以及苯甲

醛(Ｗａｓｉｌｅｗｓｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎮ
　 　 ＯＢＰｓ 基因在与气味分子的结合及传递过程中
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起着至关重要的作用ꎬ决定了昆虫对化学信号刺激

一定程度的响应ꎬ因此ꎬ功能性 ＯＢＰｓ 可以作为筛选

昆虫引诱剂或趋避剂的分子靶点ꎮ 研究表明ꎬＯＢＰｓ
与气味分子的结合取决于它们的三维结构及构象ꎬ
同一 ＯＢＰ 可与一类结构和理化性质相似的气味化

合物结合( Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９ꎻ Ｓａｎｔａｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ
基于此ꎬ科学家们提出了计算反向化学生态学的概

念ꎬ基于 ＯＢＰｓ 基因的结构和功能之间的关系ꎬ利用

同源建模和分子对接等技术手段和方法ꎬ通过计算

机快速准确筛选配体小分子ꎬ达到以 ＯＢＰｓ 基因为

靶标的害虫防治目的(Ｖｅｎｔｈｕｒ ＆ Ｚｈｏｕꎬ２０１８)ꎬ并成

功应用于筛选昆虫行为调节剂的活性化合物ꎮ 如

以致倦库蚊 Ｃｕｌｅｘ ｑｕｉｎｑｕｅｆａｓｃｉａｔｕｓ Ｓａｙ 气味结合蛋

白 ＣｑｕｉＯＢＰ１ 为分子靶标ꎬ筛选与其结合能力较强

的非天然配体ꎬ成功地筛选出以一定比例混合的壬

醛、三甲胺组分ꎬ并已实现商品化产卵引诱剂(Ｌｅａｌ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)ꎮ 研究发现ꎬ豌豆蚜 Ａｃｙｒｔｈｏｓｉｐｈｏｎ ｐｉｓｕｍ
Ｈａｒｒｉｓ ＡｐｉｓＯＢＰ３ 结合报警信息素 ( Ｅ)￣β￣法尼烯

(ＥＢＦ) (Ｑｉａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎬ后来通过 ＥＢＦ 与 Ａｐ￣
ｉｓＯＢＰ３ 配体识别区域的基团与噻虫啉的杀虫基团

融合ꎬ成功地合成了对蚜虫具有驱避和杀虫双重作

用的化合物(Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１)ꎮ 这种基于计算反向

化学生态学的理论ꎬ通过计算机模拟的方法ꎬ重构

ＯＢＰｓ 的三维结构模型并通过分子对接的方法来筛

选气味化合物ꎬ与之前的传统化学生态学中利用试

错筛选方法相比ꎬ大大减少了气味候选化合物的数

量ꎬ缩短筛选周期并降低了筛选成本ꎮ 目前 ＧＯＢＰｓ
在害虫防治中的应用尚未有明确报道ꎬ但 ＧＯＢＰｓ
是鳞翅目昆虫气味结合蛋白中的重要亚家族ꎬ相信

ＧＯＢＰｓ 将是害虫防治的一个重要靶点ꎮ

图 ４　 鳞翅目昆虫 ＧＯＢＰ / ＰＢＰ 系统发育树 (修改自 Ｖｏｇｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)
Ｆｉｇ.４　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ ＧＯＢＰ / ＰＢＰ (ｒｅｖｉｓｅｄ ｆｒｏｍ Ｖｏｇｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)

６　 小结与展望
近年来ꎬ昆虫嗅觉领域的研究取得了显著进展ꎬ

特别是对于较早发现的 ＰＢＰｓ 研究较为深入ꎬ但对

于 ＧＯＢＰｓ 的研究相对较少ꎮ 而 ＧＯＢＰｓ 的分子特

征、结构、生理功能、进化等方面仍然是昆虫嗅觉发

展中的关键问题ꎬ对 ＧＯＢＰｓ 的研究不仅能够促进人

们对昆虫与植物化学通讯等生态学问题有更深入的

理解ꎬ进一步揭示昆虫的化学感受机制ꎬ也可以为研

制昆虫引诱剂、趋避剂等绿色高效的防治产品提供

更多思路ꎮ 基于 ＧＯＢＰｓ 结构和功能之间的关系ꎬ利

用“计算反向化学生态学”的理念ꎬ通过同源建模和

分子对接等计算机技术来进行高通量筛选与 ＯＢＰｓ
结合的最佳配体的方法越来越受到研究者们的青

睐ꎬ可为害虫的高效绿色防治技术的发展提供可靠

依据ꎮ 除在嗅觉方面发挥功能以外ꎬＧＯＢＰｓ 也可在

生物传感器和电子鼻等研发领域展现优势ꎬ利用

ＧＯＢＰｓ 与害虫信息素结合的特点ꎬ发展出特异识别

害虫的电子鼻等ꎬ可用于害虫或入侵物种的监测以

及为进出境检验检疫提供新思路和新技术ꎬ值得人

们进一步研究(Ｃａｖｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎮ
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ＴＩＡＮ Ｚ Ｑꎬ ＱＩＵ Ｇ Ｓꎬ ＬＩ Ｙ Ｙꎬ ＺＨＡＮＧ Ｈ Ｊꎬ ＹＡＮ Ｗ Ｔꎬ ＹＵＥ Ｑꎬ
ＳＵＮ Ｌ Ｎꎬ ２０１９. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙ￣
ｓｉｓ ｏｆ ｐｈｅｒｏｍｏｎｅ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｎｄ ｇｅｎｅｒａｌ ｏｄｏｒａｎｔ ｂｉｎｄｉｎｇ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｒｏｍ Ｃａｒｐｏｓｉｎａ ｓａｓａｋｉｉ Ｍａｔｓｕｍｕｒａ ( Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ:
Ｃａｒｐｏｓｉｎｉｄａｅ). Ｐｅｓｔ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ７５(１): ２３４－２４５.

ＶＥＮＴＨＵＲ Ｈꎬ ＺＨＯＵ Ｊ Ｊꎬ ２０１８. Ｏｄｏｒａｎｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ ａｎｄ ｏｄｏｒａｎｔ￣
ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｓ ｉｎｓｅｃｔ ｐｅｓｔ ｃｏｎｔｒｏｌ ｔａｒｇｅｔｓ: ａ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ
ａｎａｌｙｓｉｓ. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ９: １１６３.

ＶＯＳＳＨＡＬＬ Ｌ Ｂꎬ ＳＴＥＮＳＭＹＲ Ｍ Ｃꎬ ２００５. Ｗａｋｅ ｕｐ ａｎｄ ｓｍｅｌｌ
ｔｈｅ ｐｈｅｒｏｍｏｎｅｓ. Ｎｅｕｒｏｎꎬ ４５(２): １７９－１８１.

ＶＯＧＴ Ｒ Ｇꎬ ＧＲＯＢＥ￣ＷＩＬＤＥ Ｅꎬ ＺＨＯＵ Ｊ Ｊꎬ ２０１５. Ｔｈｅ Ｌｅｐｉ￣
ｄｏｐｔｅｒａ ｏｄｏｒａｎｔ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ: ｇｅｎｅ ｇａｉｎ ａｎｄ
ｌｏｓｓ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ ＧＯＢＰ / ＰＢＰ ｃｏｍｐｌｅｘ ｏｆ ｍｏｔｈｓ ａｎｄ ｂｕｔｔｅｒｆｌｉｅｓ.
Ｉｎｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ６２: １４２－１５３.

ＶＯＧＴ Ｒ Ｇꎬ ＲＩＤＤＩＦＯＲＤ Ｌ Ｍꎬ １９８１. Ｐｈｅｒｏｍｏｎｅ ｂｉｎｄｉｎｇ ａｎｄ
ｉｎａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｂｙ ｍｏｔｈ ａｎｔｅｎｎａｅ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２９３: １６１－１６３.

ＶＯＧＴ Ｒ Ｇꎬ ＲＯＧＥＲＳ Ｍ Ｅꎬ ＦＲＡＮＣＯ Ｍꎬ ＳＵＮ Ｍꎬ ２００２. Ａ
ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｏｄｏｒａｎｔ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅｓ: ｄｉｆｆｅｒｅｎ￣
ｔｉａｌ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＰＢＰ１￣ＧＯＢＰ２ ｇｅｎｅ ｃｌｕｓｔｅｒ ｉｎ Ｍａｎｄｕｃａ
ｓｅｘｔａ ( Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ) ａｎｄ ｔｈｅ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＯＢＰ ｇｅｎｅｓ ｉｎ
Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ (Ｄｉｐｔｅｒａ). Ｔｈｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉ￣
ｍｅｎｔａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０５(Ｐｔ ６): ７１９－７４４.

ＷＡＮＧ Ｑꎬ ＷＡＮＧ Ｑꎬ ＬＩ Ｈ Ｙꎬ ＳＵＮ Ｌꎬ ＺＨＡＮＧ Ｄ Ｙꎬ ＺＨＡＮＧ
Ｙ Ｊꎬ ２０２０. Ｓｅｎｓｉｌｌａ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｅｘ ｐｈｅｒｏｍｏｎｅ ｒｅｃｏｇｎｉ￣
ｔｉｏｎ ｏｆ ｏｄｏｒａｎｔ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ＯＢＰ４ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｒｉｄ ｐｌａｎｔ ｂｕｇ
Ａｄｅｌｐｈｏｃｏｒｉｓ ｌｉｎｅｏｌａｔｕｓ (Ｇｏｅｚｅ). Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｓｅｃｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏ￣
ｇｙꎬ １２１: １０４０１２.

ＷＡＳＩＬＥＷＳＫＩ Ｔꎬ ＳＺＵＬＣＺＹＮＳＫＩ Ｂꎬ ＷＯＪＣＩＥＣＨＯＷＳＫＩ Ｍꎬ
ＫＡＭＹＳＺ Ｗꎬ ＧＥＢＩＣＫＩ Ｊꎬ ２０１９. Ａ ｈｉｇｈｌｙ ｓｅｌｅｃｔｉｖｅ ｂｉｏｓｅｎ￣
ｓｏｒ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｐｅｐｔｉｄｅ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ｄｅｒｉｖｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ＨａｒｍＯＢＰ７ ａｌ￣
ｄｅｈｙｄｅ ｂｉｎｄｉｎｇ ｓｉｔｅ. Ｓｅｎｓｏｒｓꎬ １９(１９): ４２８４.

ＸＩＡＯ Ｓꎬ ＳＵＮ Ｊ Ｓꎬ ＣＡＲＬＳＯＮ Ｊ Ｒꎬ ２０１９. Ｒｏｂｕｓｔ ｏｌｆａｃｔｏｒｙ ｒｅｓｐｏｎ￣
ｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｂｓｅｎｃｅ ｏｆ ｏｄｏｒａｎｔ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ. Ｅｌｉｆｅꎬ ８: ｅ５１０４０.

ＹＡＯ Ｑꎬ ＸＵ Ｓꎬ ＤＯＮＧ Ｙ Ｚꎬ ＬＵ Ｋꎬ ＣＨＥＮ Ｂ Ｘꎬ ２０１６. Ｉｄｅｎｔｉｆｉ￣
ｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｗｏ ｇｅｎｅｒａｌ ｏｄｏｕｒａｎｔ￣ｂｉｎｄｉｎｇ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｌｉｔｃｈｉ ｆｒｕｉｔ ｂｏｒｅｒꎬ Ｃｏｎｏｐｏｍｏｒｐｈａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ
Ｂｒａｄｌｅｙ. Ｐｅｓｔ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ７２(５): ８７７－８８７.

ＹＡＳＵＫＯＣＨＩ Ｙꎬ ＹＡＮＧ Ｂꎬ ＦＵＪＩＭＯＴＯ Ｔꎬ ＳＡＨＡＲＡ Ｋꎬ ＭＡＴＳＵＯ
Ｔꎬ ＩＳＨＩＫＡＷＡ Ｙꎬ ２０１８. Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｉｎｅａｇｅ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｅａｒ￣
ｒａｎｇｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ＧＯＢＰ / ＰＢＰ ｇｅｎｅ ｃｏｍｐｌｅｘ ｏｆ ｄｉｓｔａｎｔｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ
ｄｉｔｒｙｓｉａｎ Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ. ＰＬｏＳ ＯＮＥꎬ １３(２): ｅ０１９２７６２.

ＹＩＮ Ｊꎬ ＦＥＮＧ Ｈꎬ ＳＵＮ Ｈꎬ ＸＩ Ｊꎬ ＣＡＯ Ｙꎬ ＬＩ Ｋꎬ ２０１２. Ｆｕｎｃ￣

ｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｇｅｎｅｒａｌ ｏｄｏｒａｎｔ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ２ ｆｒｏｍ ｔｈｅ
ｍｅａｄｏｗ ｍｏｔｈꎬ Ｌｏｘｏｓｔｅｇｅ ｓｔｉｃｔｉｃａｌｉｓ Ｌ. ( Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ: Ｐｙｒａｌｉ￣
ｄａｅ). ＰＬｏＳ ＯＮＥꎬ ７(３): ｅ３３５８９.

ＹＯＵ Ｍ Ｓꎬ ＹＵＥ Ｚꎬ ＨＥ Ｗ Ｙꎬ ＹＡＮＧ Ｘ Ｈꎬ ＹＡＮＧ Ｇꎬ ＸＩＥ Ｍꎬ
ＺＨＡＮ Ｄ Ｌꎬ ＢＡＸＴＥＲ Ｓ Ｗꎬ ＶＡＳＳＥＵＲ Ｌꎬ ＧＵＲＲ Ｇ Ｍꎬ
ＤＯＵＧＬＡＳ Ｃ Ｊꎬ ＢＡＩ Ｊꎬ ＷＡＮＧ Ｐꎬ ＣＵＩ Ｋꎬ ＨＵＡＮＧ Ｓ Ｇꎬ ＬＩ Ｘ
Ｃꎬ ＺＨＯＵ Ｑꎬ ＷＵ Ｚ Ｙꎬ ＣＨＥＮ Ｑ Ｌꎬ ＬＩＵ Ｃ Ｈꎬ ＷＡＮＧ Ｂꎬ ＬＩ Ｘ
Ｊꎬ ＸＵ Ｘ Ｆꎬ ＬＵ Ｃ Ｘꎬ ＨＵ Ｍꎬ ＤＡＮＥＹ Ｊ Ｗꎬ ＳＭＩＴＨ Ｓ Ｍꎬ
ＣＨＥＮ Ｍ Ｓꎬ ＸＩＡ Ｘ Ｆꎬ ＴＡＮＧ Ｗ Ｑꎬ ＫＥ Ｆꎬ ＺＨＥＮＧ Ｄ Ｄꎬ ＨＵ
Ｙ Ｌꎬ ＳＯＮＧ Ｆ Ｑꎬ ＹＯＵ Ｙ Ｃꎬ ＭＡ Ｘ Ｌꎬ ＰＥＮＧ Ｌꎬ ＺＨＥＮＧ Ｙ Ｋꎬ
ＬＩＡＮＧ Ｙꎬ ＣＨＥＮ Ｙ Ｑꎬ ＹＵ Ｌ Ｙꎬ ＺＧＡＮＧ Ｙ Ｎꎬ ＬＩＵ Ｙ Ｙꎬ ＬＩ Ｇ
Ｑꎬ ＦＡＮＧ Ｌꎬ ＬＩ Ｊ Ｘꎬ ＺＨＯＵ Ｘꎬ ＬＵＯ Ｙ Ｄꎬ ＧＯＵ Ｃ Ｙꎬ ＷＡＮＧ
Ｊ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｊꎬ ＹＡＮＧ Ｈ Ｍꎬ ＷＡＮＧ Ｊꎬ ２０１３. Ａ ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｕｓ
ｍｏｔｈ ｇｅｎｏｍｅ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｈｅｒｂｉｖｏｒｙ ａｎｄ ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎ.
Ｎａｔｕｒｅ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ４５(２): ２２０－２２５.

ＺＨＡＮＧ Ｇ Ｈꎬ ＬＩ Ｙ Ｐꎬ ＸＵ Ｘ Ｌꎬ ＣＨＥＮ Ｈꎬ ＷＵ Ｊ Ｘꎬ ２０１２. Ｉｄｅｎｔｉ￣
ｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｗｏ ｇｅｎｅｒａｌ ｏｄｏｒａｎｔ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎ ｇｅｎｅｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｏｒｉｅｎｔａｌ ｆｒｕｉｔ ｍｏｔｈꎬ Ｇｒａｐｈｏｌｉｔａ Ｍｏｌｅｓｔａ (Ｂｕｓ￣
ｃｋ). Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ３８(４): ４２７－４３６.

ＺＨＡＮＧ Ｓ Ｇꎬ ＭＡＩＤＡ Ｒꎬ ＳＴＥＩＮＢＲＥＣＨＴ Ｒ Ａꎬ ２００１. Ｉｍｍｕｎｏ￣
ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｏｄｏｒａｎｔ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｎｏｃｔｕｉｄ ｍｏｔｈｓ (Ｉｎ￣
ｓｅｃｔａꎬ Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ). Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｓｅｎｓｅｓꎬ ２６(７): ８８５－８９６.

ＺＨＡＮＧ Ｔ Ｔꎬ ＧＵ Ｓ Ｈꎬ ＷＵ Ｋ Ｍꎬ ＺＨＡＮＧ Ｙ Ｊꎬ ＧＵＯ Ｙ Ｙꎬ
２０１１. Ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃＤＮＡ ｌｉｂｒａｒｉｅｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ
ａｎｔｅｎｎａｅ ｏｆ ｍａｌｅ ａｎｄ ｆｅｍａｌｅ ｃｏｔｔｏｎ ｂｏｌｌｗｏｒｍｓ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒ￣
ｍｉｇｅｒａ (Ｈｕｂｎｅｒ) ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｏｄｏｒａｎｔ￣
ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅｓ. Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ａｎｄ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ
Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ４０７(２): ３９３－３９９.

ＺＨＯＵ Ｊꎬ ＺＨＡＮＧ Ｎꎬ ＷＡＮＧ Ｐꎬ ＺＨＡＮＧ Ｓ Ｃꎬ ＬＩ Ｄ Ｑꎬ ＬＩＵ Ｋ
Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｇ Ｘꎬ ＷＡＮＧ Ｘ Ｐꎬ ＡＩ Ｈꎬ ２０１５. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
ｈｏｓｔ￣ｐｌａｎｔ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｗｏ ｎｏｖｅｌ ｇｅｎｅｒａｌ
ｏｄｏｒａｎｔ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｌｅｇｕｍｅ ｐｏｄ ｂｏｒｅｒꎬ Ｍａｒｕｃａ
ｖｉｔｒａｔａ Ｆａｂｒｉｃｉｕｓ (Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ: Ｃｒａｍｂｉｄａｅ). ＰＬｏＳ ＯＮＥꎬ １０
(１０): ｅ０１４１２０８.

ＺＨＯＵ Ｊ Ｊꎬ ＲＯＢＥＲＴＳＯＮ Ｇꎬ ＨＥ Ｘ Ｌꎬ ＤＵＦＯＵＲ Ｓꎬ ＨＯＯＰＥＲ
Ａ Ｍꎬ ＰＩＣＫＥＴＴ Ｊ Ａꎬ ＫＥＥＰ Ｎ Ｈꎬ ＦＩＥＬＤ Ｌ Ｍꎬ ２００９. Ｃｈａｒ￣
ａｃｔｅｒｉｓａｔｉｏｎ ｏｆ Ｂｏｍｂｙｘ ｍｏｒｉꎬ ｏｄｏｒａｎｔ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｒｅｖｅａｌｓ
ｔｈａｔ ａ ｇｅｎｅｒａｌ ｏｄｏｒａｎｔ￣ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｔｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｓｅｘ ｐｈｅｒｏｍｏｎｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
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